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RESUMO 
O aumento ou redução da agregação de recrutas coespecíficos nas proximidades 
dos adultos pode estar relacionado à quantidade de frutos produzidos pelas plantas 
parentais devido à potencial contribuição com a densidade de sementes. A produção 
de frutos por sua vez pode ser influenciada pela capacidade de aquisição e alocação 
de recursos associadas ao tamanho dos indivíduos. O objetivo do presente estudo é 
investigar a influência da produção de frutos no padrão espacial de populações de 
três espécies arbóreas tropicais em uma Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas 
localizada em Ubatuba-SP, Brasil. Para isso, utilizamos dados de fenologia 
reprodutiva com observações mensais por um ano, tamanho (diâmetro a altura do 
solo e volume da copa), e estrutura ontogenética e espacial das espécies Faramea 
picinguabae (Rubiaceae), Mollinedia schottiana (Monimiaceae) e Pourouma 
guianensis (Urticaceae) em 2 ha de floresta. Analisamos os dados fenológicos de 
frequência e intensidade das fenofases, e a influência de variáveis ambientais no 
padrão fenológico. Também analisamos a relação entre a produção de botões, 
antese, frutos imaturos e frutos maduros, e o tamanho dos indivíduos. 
Caracterizamos o padrão espacial de cada estádio ontogenético e a relação espacial 
entre estádios ontogenéticos subsequentes dentro da zona de influência de cada 
adulto. Por fim, determinamos se indivíduos que produzem mais frutos contribuem 
para uma densidade maior de indivíduos de cada estádio ontogenético. Embora 
nossa área de estudo seja considerada um ambiente pouco sazonal em relação à 
precipitação e temperatura, as fenofases reprodutivas foram sazonais e a 
intensidade relacionou-se positivamente com o tamanho dos indivíduos. 
Observamos que a agregação de indivíduos nos primeiros estádios sob a copa das 
plantas adultas aumentou com a maior produção de frutos. Porém a agregação de 
coespecíficos diminuiu com o recrutamento para os próximos estádios. Isso sugere 
que ocorre mortalidade dependente de densidade nas espécies estudadas, mas esta 
não desfaz os agrupamentos de indivíduos devido ao efeito numérico da maior 
densidade de sementes. Portanto, a produção de frutos é um importante fator que 
influencia a estrutura espacial das espécies ao longo dos estádios ontogenéticos.  
Palavras-chave: frutificação, floração, produtividade, análise circular, floresta 
atlântica, função de correlação entre pares, modelo Janzen-Connell, modelo de 
recrutamento de Hubbell. 
ABSTRACT 
The increase or decrease aggregation of conspecific recruits nearby adults may be 
related to the amount of fruit produced by the parental trees because of the potential 
contribution to the seed density. In turn, the fruit production can be influenced by the 
ability of the resources acquisition and allocation associated with the plant size. The 
aim of this study was investigate the influence of fruit production in the spatial pattern 
of populations of three tropical tree in a Lowland Ombrofilous Dense Forest located 
in Ubatuba-SP, Brazil. For this, we used phenology’s data with monthly observations 
for a year, size (diameter at ground height and canopy volume), and ontogenetic and 
spatial structure of species Faramea picinguabae (Rubiaceae), Mollinedia schottiana 
(Monimiaceae) and Pourouma guianensis (Urticaceae) in 2 ha of forest. We analyzed 
the phenological data frequency and intensity of phenological phases, and the 
influence of environmental variables in the phenological pattern. We also analyzed 
the relationship between the production of buttons, anthesis, unripe fruits and ripe 
fruits, and the individual size. We characterized the spatial pattern of each 
ontogenetic stage and the spatial relationship between subsequent stages within the 
zone of influence of each adult. Finally, we determined whether individuals who 
produce more fruits contribute to a higher density of individuals of each ontogenetic 
stage. Although our study area is considered somewhat seasonal environment in 
relation to rainfall and temperature, reproductive phenophases were seasonal and 
the intensity was related positively with the size of the individuals. We observed that 
the density of individuals in the early stages under the canopy of adults increased 
with higher fruit production. But the conspecific density decreased with recruitment 
for the next stages. This suggests that occurs density-dependent mortality in the 
studied species, but this does not undo the groups of individuals due to the numerical 
effect of higher seed density. Therefore, fruit production is an important factor that 
influences the spatial structure of the species over the stages. 
Keywords: fruiting, flowering, productivity, circular analysis, Atlantic forest, pair 
correlation function, Janzen-Connell model, Hubbell model. 
SUMÁRIO 
 
INTRODUÇÃO ........................................................................................................................9 
OBJETIVOS E EXPECTATIVAS ........................................................................................... 11 
ÁREA DE ESTUDO .............................................................................................................. 12 
ESPÉCIES ESTUDADAS ..................................................................................................... 15 
REFERÊNCIAS BIBLIOGRÁFICAS ...................................................................................... 19 
 
CAPÍTULO 1: Clima e tamanho dos indivíduos influenciam a fenologia reprodutiva de três 
espécies arbóreas tropicais 
Introdução ......................................................................................................................... 25 
Material e métodos ............................................................................................................ 26 
Resultados ........................................................................................................................ 31 
Discussão ......................................................................................................................... 32 
Referências bibliográficas ................................................................................................. 35 
 
CAPÍTULO 2: A maior produção de frutos aumenta a agregação de populações de duas 
espécies arbóreas tropicais 
Introdução ......................................................................................................................... 48 
Material e métodos ............................................................................................................ 50 
Resultados ........................................................................................................................ 55 
Discussão ......................................................................................................................... 56 
Referências bibliográficas ................................................................................................. 58 
 
CONCLUSÃO GERAL .......................................................................................................... 76 
REFERÊNCIAS BIBLIOGRÁFICAS ...................................................................................... 77 
 
 
 
 
9 
INTRODUÇÃO 
O período reprodutivo de espécies vegetais representa uma importante 
fase no ciclo de vida das plantas, a qual pode contribuir de forma decisiva para o 
futuro da população (Sakai 2001, Hubbell et al. 2001). O estudo da periodicidade 
dos eventos biológicos é denominado de fenologia (Keatley & Hudson 2010). Uma 
grande diversidade de fatores extrínsecos e intrínsecos afeta a fenologia reprodutiva 
das plantas. Os fatores extrínsecos incluem condições abióticas como as variáveis 
climáticas temperatura, precipitação e comprimento do dia (Morellato et al. 2000, 
Bendix et al. 2006), e condições bióticas como as interações com polinizadores, 
dispersores de sementes e herbívoros (Elzinga et al. 2007). Os fatores intrínsecos 
incluem restrições filogenéticas (Lobo et al. 2003), forma de vida (herbácea, 
arbustiva, arbórea; Marques et al. 2004), sistema sexual e alocação de recursos 
(Otárola et al. 2013).  
As condições climáticas são consideradas as principais direcionadoras 
dos comportamentos fenológicos das espécies vegetais (Bendix et al. 2006), de 
forma a favorecer a reprodução e a sobrevivência dos novos indivíduos na 
população (Marques & Oliveira 2008). Assim, o aumento sazonal da atividade 
reprodutiva pode ser predito até certo ponto pela sazonalidade climática (Ting et al. 
2008) e mudanças no ciclo de vida das plantas podem sinalizar variações climáticas 
entre anos ou mudanças climáticas globais (Badeck et al.  2004).  
Em geral, as espécies de regiões temperadas e com períodos secos bem 
marcados apresentam maior periodicidade de suas fenofases, devido à variação 
sazonal das variáveis climáticas (Borchert et al. 2005, Singh & Kushwaha 2005). No 
entanto, Borchert et al. (2005) sugeriu que, em regiões com baixa sazonalidade 
como as florestas tropicais úmidas, a pequena variação na disponibilidade de água 
pode afetar os padrões fenológicos das espécies, e Morellato et al. (2000) e 
Zimmerman et al. (2007) observaram a importância de outras variáveis associadas à 
luz em ambientes pouco sazonais. No caso da floresta atlântica, a fenologia 
reprodutiva da comunidade é caracterizada por floração sazonal associada à 
estação úmida e frutificação assazonal com maior porcentagem de indivíduos 
frutificando no final da estação úmida (Morellato et al. 2000, Gressler 2010). 
A forma como os indivíduos adquirem e alocam os recursos para a 
reprodução também influencia a intensidade reprodutiva das plantas e é um produto 
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do desenvolvimento vegetativo individual (Bonser & Aarssen 2009). Em espécies 
dioicas, os custos da reprodução podem variar entre sexos e diferenças são 
observadas no início, duração e/ou intensidade do período reprodutivo (Benevides et 
al. 2015). Comumente, os machos se reproduzem em tamanhos menores e com 
maior intensidade e frequência que as fêmeas, visto que o investimento reprodutivo 
das fêmeas para produção de frutos e sementes é maior do que o custo para 
produção de grãos de pólen pelos machos (Forero-Montaña et al. 2010).  
Uma produção diferenciada de flores e frutos pode refletir em processos 
que ocorrem após a reprodução, tais como a dependência negativa de densidade. 
Indivíduos maiores apresentam maior produção de frutos (Ollerton & Lack 1998) e 
contribuem com maior sombra de sementes ao redor da planta parental (Cousens et 
al. 2008). Essas sementes são depositadas predominantemente próximas as suas 
fontes, devido à dispersão limitada (Nathan & Muller-Landau 2000, Terborgh et al. 
2011), e uma densidade maior de sementes potencialmente contribui com mais 
recrutas na população. Segundo Janzen (1970), Connell (1971) e Hubbell (1980), a 
alta abundância de sementes e recrutas levaria à mortalidade dependente de 
densidade associada à competição intraespecífica (Wright 2002, Lin et al. 2012) e ao 
ataque de inimigos naturais (Fricke et al. 2014). De acordo com Janzen (1970) e 
Connell (1971) a mortalidade seria tão alta nas proximidades dos adultos que os 
indivíduos sobreviventes seriam aqueles localizados a certa distância da planta 
parental. Isso ocasionaria a redução da agregação dos recrutas e a dissociação 
entre os estádios ontogenéticos (Rey & Alcántara 2000). 
Por outro lado, Hubbell (1980) sugeriu que apesar da baixa sobrevivência 
em pequenas distâncias da planta parental, os recrutas se concentrariam nesses 
locais devido ao efeito numérico da quantidade de sementes depositadas, de forma 
que os novos indivíduos manteriam a população agregada. Haveria redução da 
agregação entre os estádios ontogenéticos subsequentes devido à mortalidade, 
porém em menor grau que o modelo de Janzen-Connell. Os estádios ontogenéticos 
tenderiam a ser associados entre si (García 2001). 
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OBJETIVOS E EXPECTATIVAS 
Os objetivos do presente estudo são analisar a influência do clima e do 
tamanho dos indivíduos na fenologia reprodutiva, e a influência da produção de 
frutos na agregação de novos indivíduos de espécies arbóreas tropicais. Em 
específico, foram feitas as seguintes perguntas: (1) a floração é sazonal e ocorre na 
estação chuvosa? (2) A frutificação é sazonal e ocorre após a estação chuvosa? (4) 
A quantidade de flores e frutos produzidos está relacionada ao tamanho dos 
indivíduos? (5) Indivíduos que produzem mais frutos contribuem para uma maior 
agregação das plântulas e dos outros estádios ontogenéticos? (6) Há alteração no 
grau de agregação de estádios ontogenéticos subsequentes? (7) Como é a relação 
espacial entre esses estádios? 
Considerando que este estudo foi realizado na floresta atlântica úmida, 
esperamos que ocorra um pico de floração na estação mais úmida, enquanto a 
frutificação pode ser tanto assazonal como sazonal. Neste último caso, o pico na 
produção de frutos deve ocorrer no final ou após a estação chuvosa, logo após o 
período em que as espécies comumente florescem. Também esperamos que 
indivíduos maiores produzam mais estruturas reprodutivas. Se o modelo Janzen-
Connell explicar melhor o recrutamento dos novos indivíduos das espécies 
estudadas, esperamos que a agregação de plântulas e de outros estádios 
ontogenéticos não se altere em função da produção de frutos pelos adultos por 
causa da mortalidade dependente de densidade. Também esperamos que ocorra 
redução no grau de agregação de estádios ontogenéticos subsequentes e que os 
estádios não ocorram associados. Por outro lado, se o modelo de recrutamento de 
Hubbell explicar melhor o padrão de recrutamento das espécies estudadas, a 
agregação de plântulas e de outros estádios ontogenéticos deve ser maior nas 
proximidades de adultos que produzem muitos frutos quando comparada à 
agregação na vizinhança de adultos que produzem poucos frutos. Além disso, o 
grau de agregação de estádios ontogenéticos subsequentes não deve apresentar 
grande redução e deve ocorrer associação espacial entre os estádios ontogenéticos.  
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ÁREA DE ESTUDO 
A Floresta Atlântica é considerada um dos hotspots para conservação da 
biodiversidade (Myers et al. 2000), com apenas 11,4% a 16% de sua área original 
restantes (Ribeiro et al. 2009), sendo aproximadamente 12% da área original 
distribuídos em fragmentos maiores do que 3 ha (Fundação SOS Mata Atlântica). 
Sua maior área contínua preservada inclui o Parque Estadual da Serra do Mar 
(PESM, 23°34’ - 23°17’ S e 45°02’ - 45°11’ W), ao longo da costa norte do estado de 
São Paulo, sudeste do Brasil. O PESM compreende 315.000 ha (SOS Mata 
Atlântica/ INPE/ ISA 1998) e uma variação altitudinal de 0 m a 1200 m acima do 
nível do mar (Alves et al. 2010). Inclui Formações Pioneiras com Influência Marinha 
(Dunas), Formações Pioneiras com Influência Fluvial (Caxetal), Formações 
Pioneiras com Influência Flúvio-Marinha (Mangue), Floresta de Restinga, Floresta 
Ombrófila Densa de Terras Baixas, Floresta Ombrófila Densa Submontana e 
Floresta Ombrófila Densa Montana (Joly et al. 2012). 
Este estudo foi conduzido em duas parcelas permanentes (B e E, Figura 
1) pela equipe do Projeto Temático “Gradiente Funcional”, no Núcleo Picinguaba do 
PESM. As parcelas possuem 1 ha cada (100 m x 100 m) , subdivididas em 100 
subparcelas de 10 m × 10 m, delimitadas por estacas de 1,2 m de tubo de PVC ¾. 
Dentro das parcelas, todos os indivíduos arbóreos vivos com PAP (perímetro à 
altura do peito, medido à 1,3 m da superfície do solo) igual ou maior que 15 cm 
foram marcados com placas de identificação, mapeados por meio de coordenadas 
x,y, medidos seu PAP e sua altura total, e identificados quanto sua espécie até o 
menor nível taxonômico possível (Joly et al. 2012), seguindo o protocolo 
estabelecido pelo RAINFOR para instalação e medidas em parcelas permanentes 
(Phillips et al. 2001). 
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Figura 1. Localização das duas parcelas de 1 ha (B e E) amostradas por este 
estudo em uma Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas, no Núcleo 
Picinguaba, Parque Estadual da Serra do Mar, Ubatuba-SP. Coordenadas da 
parcela B: 23°20’13”S e 44°50’08”W; e da parcela E: 23°20’05’’S e 
44°49’55”W. 
 
Todos os dados utilizados neste estudo foram previamente coletados nas 
parcelas B e E por Martins (2011) no período de 2007-2009. A Floresta Ombrófila 
Densa de Terras Baixas ocorre nas altitudes de 30 m a 90 m (Joly et al. 2012) em 
Cambissolo pobre em nutrientes, ácido e argiloso (Martins et al. 2015). A topografia 
é altamente irregular, com muitas formações rochosas (Joly et al. 2012) e 
afloramentos de leito de riachos que resultam em solos mais arenosos em alguns 
locais (Campos 2008). Com base em dados climáticos do período de 1961-1990, o 
clima é tropical chuvoso, com temperaturas médias anuais variando entre 18,4ºC em 
julho e 25,5ºC em fevereiro. A estação úmida ocorre nos meses de outubro a abril. 
Não há uma estação seca marcada e a precipitação média anuais varia de 11 mm 
em julho a 376 mm em janeiro (EMBRAPA 2003). A umidade relativa do ar mantém-
se sempre acima de 80% (Morellato et al. 2000), o comprimento do dia varia de 9,1 
h em outubro a 15,5 h em maio (NOAA), e os ventos normalmente vêm do oceano e 
sopram em direção sudeste a 0,7 m/s – 1,0 m/s (SINDA). 
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As parcelas B e E apresentam composição e estrutura da comunidade 
similares (Joly et al. 2012). Foram amostradas aproximadamente 1200 árvores 
pertencentes a 145 espécies em cada parcela, sendo as mais abundantes Euterpe 
edulis Mart. (Arecaceae), Mollinedia schottiana (Spreng.) Perkins (Monimiaceae), 
Rustia formosa (Cham. & Schltdl.) Klotzch (Rubiaceae), Coussarea meridionalis 
(Vell.) Müll. Arg. var. porophylla (Vell.) M. Gomes (Rubiaceae), Chrysophyllum 
flexuosum Mart. (Sapotaceae), Coussarea accedens Müll. Arg (Rubiaceae) e 
Bathysa mendoncaei K. Schum. (Rubiaceae; Joly et al. 2012). Lianas, palmeiras, 
epífitas, samambaias e bromélias também são comuns na Floresta Ombrófila Densa 
de Terras Baixas (Morellato & Haddad 2000). 
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ESPÉCIES ESTUDADAS 
Neste estudo, utilizamos dados de biometria, fenologia reprodutiva e 
localização espacial dos indivíduos de três espécies arbóreas da Floresta Ombrófila 
Densa de Terras Baixas no Núcleo Picinguaba. Os dados foram coletados por 
Martins (2011) que escolheu as espécies em função da similaridade morfológica de 
seus diásporos e da abundância na área de estudo. As três espécies possuem 
diásporos drupóides atropúrpuros quando maduros, medindo pouco mais de 1 cm de 
comprimento e contendo uma única semente um pouco menor do que o diásporo. 
Assim, é provável que compartilhem dispersores, os quais devem gerar um padrão 
semelhante de deposição das sementes no ambiente (Martins 2011). Possíveis 
diferenças nos padrões de deposição entre as espécies são irrelevantes neste 
estudo, pois aqui a influência da produção de frutos no padrão espacial será 
avaliada comparando-se indivíduos da mesma espécie não de espécies diferentes. 
As espécies estudadas foram Faramea picinguabae M. Gomes 
(Rubiaceae), M. schottiana e Pourouma guianensis Aubl. (Urticaceae). Esta última 
espécie possui poucos indivíduos grandes nas parcelas B e E (Joly et al. 2012), e, 
portanto, somente algumas análises puderam ser realizadas com a mesma. As três 
espécies apresentam sistemas de reprodução distintos, altura máxima entre 10 e 20 
m, foram observadas se reproduzindo todos os anos (Martins 2011) e não formam 
banco de plântulas (Valéria F. Martins, comunicação pessoal), ou seja, as plântulas 
observadas são resultantes do evento reprodutivo do ano anterior. 
Faramea picinguabae é uma arvoreta geralmente com menos de 10 m de 
altura (Martins 2011), endêmica do estado de São Paulo, Brasil (Gomes 2003). A 
espécie é tolerante à sombra e suas plântulas são capazes de se estabelecer em 
habitats que variam de clareiras ao sub-bosque escuro da floresta (Gressler 2010, 
Martins 2011). É uma das espécies mais abundantes da Floresta Ombrófila Densa 
de Terras Baixas do Núcleo Picinguaba (Gressler 2010), apesar de ter sido pouco 
amostrada pela equipe do Projeto Temático por raramente atingir PAP ≥ 15 cm. A 
espécie é homóica (Gressler 2010), ou seja, possui órgãos sexuais masculinos e 
femininos na mesma flor (sensu Cruden & Lloyd 1995). Os frutos são drupóides, 
comprimidos dorsoventralmente, com cerca de 1 cm de comprimento e 1,3 cm de 
largura, roxos a atropúrpuros quando maduros e com remanescentes do cálice floral 
aderidos (Figura 2). Raramente há duas sementes, que não excedem 1 cm de 
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diâmetro (Gomes 2003, Martins 2011). As folhas são nitidamente maiores no 
período de frutificação quando comparadas com o período de floração (Gomes 
2003). 
 
Figura 2. Frutos maduros de Faramea picinguabae (Rubiaceae). Foto de Martins 
(2011). 
 
Mollinedia schottiana é uma árvore que normalmente não ultrapassa os 
10 m de altura e compõe o sub-dossel florestal. Ocorre nos estados brasileiros do 
Rio de Janeiro, Minas Gerais, São Paulo, Paraná, Santa Catarina e Rio Grande do 
Sul (Peixoto 1987). É uma das mais abundantes na Floresta Ombrófila Densa de 
Terras Baixas do Núcleo Picinguaba (Campos et al. 2011, Joly et al. 2012) e 
também é a única espécie do gênero encontrada em áreas degradadas (Peixoto 
1987). É dióica (Gressler 2010), ou seja, o mesmo indivíduo apresenta flores apenas 
masculinas ou femininas (sensu Cruden & Lloyd 1995). Apresenta fruto múltiplo com 
aumentados pedicelo e receptáculo floral, no qual são apresentados de 26 a 38 
frutículos (Peixoto 1987). Cada frutículo tem cerca de 1,2 cm de comprimento e 0,9 
cm de largura, possui uma semente e apresenta coloração atropúrpura quando 
maduro (Figura 3, Peixoto 1987, Pedroni 2001). 
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Figura 3. Frutos imaturos (à esquerda) e frutos maduros (à direita) de Mollinedia 
schottiana (Monimiaceae). Fotos de Martins (2011). 
 
Pourouma guianensis é uma árvore heliófila (van der Meer et al. 1998, 
Kobe 1999, Rijkers et al. 2000 para outras espécies do gênero) de dossel, atingindo 
aproximadamente 20 m de altura na área de estudo (Pedroni 2001, Martins 2011). 
No estado de São Paulo, Brasil, ocorre apenas a subespécie P. guianensis subsp. 
guianensis, que se distribui ao longo da Bacia Amazônica, leste da Colômbia, 
Guianas e leste do Brasil, predominantemente em florestas não inundáveis (Berg et 
al. 1990). A espécie é dióica (Gressler 2010, sensu Cruden & Lloyd 1995) e os frutos 
são produzidos em infrutescências e cada fruto é uma drupa atropúrpura com cerca 
de 1,1 cm comprimento e 0,7 cm largura com uma única semente (Figura 4, 
Andresen & Levey 2004, Martins 2011). 
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Figura 4. Frutos imaturos de Pourouma guianensis 
(Urticaceae).Fonte: 
http://www.ufrgs.br/fitoecologia/florars/open_sp.php?img=2129 
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CAPÍTULO 1 
Clima e tamanho dos indivíduos influenciam a fenologia reprodutiva de três 
espécies arbóreas tropicais 
Resumo: Os diferentes aspectos fenológicos reprodutivos das espécies vegetais 
podem estar associadas à sazonalidade climática e à variação na aquisição e 
alocação de recursos. Indivíduos maiores tem maior capacidade de adquirir e alocar 
recursos, assim o tamanho dos indivíduos pode ser determinante no investimento 
reprodutivo. O objetivo do presente estudo foi investigar as estratégias fenológicas 
reprodutivas associadas à sazonalidade climática e ao tamanho dos indivíduos de 
três espécies arbóreas tropicais de sub-bosque. Utilizamos dados de fenologia 
reprodutiva coletados mensalmente por um ano e tamanho dos indivíduos em 2 ha 
de Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas. Utilizamos análises circulares para 
avaliar a frequência e a intensidade das fenofases. Para analisar a influência da 
precipitação média mensal, temperatura média mensal e comprimento do dia no 
padrão fenológico, fizemos análises com modelos linearmente generalizados. 
Também avaliamos a relação entre a produção estimada de botões, antese, frutos 
imaturos e frutos maduros, e o tamanho dos indivíduos com análises de regressão 
linear. As espécies Faramea picinguabae e Mollinedia schottiana apresentaram 
floração sazonal associada à estação úmida, sendo a segunda espécie relacionada 
positivamente à precipitação e ao comprimento do dia e negativamente à 
temperatura. Em ambas as espécies, os frutos imaturos foram sazonais e os 
maduros assazonais. Os frutos imaturos de F. picinguabae estiveram relacionados e 
positivamente à temperatura e negativamente ao comprimento do dia.  A espécie P. 
guianensis apresentou antese assazonal e frutificação sazonal associada à estação 
úmida, com frutos maduros relacionados positivamente à temperatura. Para F. 
picinguabae e M. schottiana, a produção de flores e frutos esteve relacionada com o 
tamanho dos indivíduos. Neste estudo, mostramos espécies arbóreas com diferentes 
padrões fenológicos associados ao clima, e influência do tamanho dos indivíduos na 
intensidade das fenofases reprodutivas de uma espécie de sub-bosque. Nossos 
resultados demonstram que oscilações no período úmido podem influenciar de 
forma diferente a sazonalidade reprodutiva das espécies. E que o tamanho dos 
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indivíduos pode influenciar a intensidade reprodutiva, em espécies de sub-bosque, 
sugerindo um ganho diferencial de recursos pelos indivíduos.  
Palavras-chave: produtividade, estatística circular, floresta atlântica. 
 
Introdução 
A fenologia reprodutiva das plantas está direta ou indiretamente 
relacionada ao sucesso reprodutivo dos indivíduos e, consequentemente, à 
manutenção das populações (Sakai 2001, Hubbell et al. 2001). Dessa forma, as 
espécies desenvolveram diferentes aspectos fenológicos relacionados à reprodução 
que foram selecionados ao longo do tempo evolutivo por favorecerem tanto a 
doação e recepção de pólen como a dispersão de sementes (Poulin et al. 1999, 
Barrett 2002). Os aspectos fenológicos incluem a quantidade de estruturas 
reprodutivas produzidas por indivíduo (intensidade das fenofases), o período do ano 
em que uma população apresenta uma determinada fenofase (duração), a 
proporção de indivíduos que está manifestando determinado evento fenológico 
(sincronia; Rego & Lavaronti 2007) e à periodicidade dos eventos (sazonalidade; 
Visser et al. 2010). Por exemplo, quanto a este último aspecto, a fenologia 
reprodutiva na floresta atlântica apresenta espécies produzindo flores e frutos de 
forma contínua, sub-anual, anual e supra-anualmente. Porém, a comunidade 
apresenta floração sazonal associada à estação úmida e frutificação assazonal com 
maior porcentagem de indivíduos frutificando no final da estação úmida (Morellato et 
al. 2000, Gressler 2010).  
A sazonalidade fenológica das plantas está associada a diversos fatores. 
Estes incluem principalmente fatores extrínsecos (Borchert et al. 2004, Elzinga et al. 
2007, Ting et al. 2008), como variação das condições ambientais que favorecem ou 
limitam a reprodução (Bendix et al. 2006, Moreira et al. 2015), a presença 
sazonalmente variável de polinizadores e predadores de sementes pré-dispersão 
(Boulter et al. 2006, Elzinga et al. 2007), e condições favoráveis de dispersão e 
germinação das sementes (van Schaik et al. 1993, Bendix et al. 2006). A importância 
relativa dessas influências varia entre diferentes áreas. Por exemplo, em florestas 
tropicais secas, é esperado que a disponibilidade de água seja mais importante para 
sazonalidade fenológica (Singh & Kushwaha 2005), enquanto em florestas tropicais 
úmidas, onde a água é um fator menos limitante, outros fatores ambientais, como 
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aqueles associados a luz (Graham et al. 2003, Marques & Oliveira 2004), devem ter 
maior influência. 
Fatores intrínsecos ao indivíduo também influenciam a intensidade e 
duração da fenologia reprodutiva das plantas. Os fatores intrínsecos estão 
relacionados às propriedades genéticas individuais e às funções internas, como 
atributos ligados a aquisição e alocação de recursos (Piñero et al. 1982, Thomas 
1996). A reprodução é um evento fisiologicamente custoso, de forma que, em 
espécies arbóreas longevas, somente os indivíduos que já investiram recursos em 
sobrevivência e crescimento alocam os excedentes para a produção de estruturas 
reprodutivas (Thomas 2011). Além disso, a relação assimétrica de tamanho entre os 
indivíduos reprodutivos permite que os maiores tenham mais acesso à luz e, 
consequentemente, apresentem taxas fotossintéticas mais elevadas comparadas a 
árvores menores (Schwinning & Weiner 1998, Berntson & Wayne 2000). Assim, 
indivíduos maiores têm mais recursos que podem ser investidos na reprodução 
(Muller-Landau et al. 2006), produzindo uma maior quantidade de flores e frutos 
(Otárola et al. 2013). 
O objetivo do presente estudo foi determinar a influência do clima e do 
tamanho dos indivíduos na fenologia reprodutiva de três espécies arbóreas tropicais. 
Em específico, foram feitas as seguintes perguntas: (1) a floração é sazonal e ocorre 
na estação chuvosa? (2) A frutificação é sazonal e ocorre após a estação chuvosa? 
(4) A quantidade de flores e frutos produzidos está relacionada ao tamanho dos 
indivíduos? Considerando que este estudo foi realizado na floresta atlântica úmida, 
esperamos que ocorra um pico de floração na estação mais úmida, enquanto a 
frutificação pode ser tanto assazonal como sazonal. Neste último caso, o pico na 
produção de frutos deve ocorrer no final ou após a estação chuvosa, logo após o 
período em que as espécies comumente florescem. Também esperamos que 
indivíduos maiores produzam mais estruturas reprodutivas. 
 
Material e métodos 
Área de estudo 
Este trabalho foi conduzido em uma área de Mata Atlântica localizada no 
Parque Estadual da Serra do Mar (PESM, 23°34’ - 23°17’ S e 45°02’ - 45°11’ W), ao 
longo da costa norte do estado de São Paulo, sudeste do Brasil. O PESM 
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compreende uma área de 315.000 ha (SOS Mata Atlântica/ INPE/ ISA 1998) com 
altitudes variando entre 0 m a 1200 m acima do nível do mar (Alves et al. 2010). 
Mais especificamente, o estudo abrangeu a parte baixa do PESM, coberta pela 
Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas (30 m a 90 m de altitude; Joly et al. 
2012).  
A região apresenta clima tropical chuvoso do tipo Af conforme a 
classificação de Köppen (1948). O Banco de Dados Climáticos do Brasil revela o 
clima médio por um período de 30 anos (1961-1990) para o município de Ubatuba-
SP, demonstrando temperaturas médias que variam entre 18,4ºC em julho e 25,5ºC 
em fevereiro e precipitação média total de 210 mm (EMBRAPA 2003). Não há uma 
estação seca marcada (Morellato et al. 2000). De acordo com dados obtidos a partir 
do Centro Integrado de Informações Agrometeorológicas (CIIAGRO) do município de 
Ubatuba-SP para o período deste estudo, realizado em 2008-2009, a precipitação 
mensal na estação úmida (outubro a abril) foi de 319,4 mm e no período menos 
úmido (maio a setembro), de 146,2 mm. Os ventos normalmente alcançam de 0,7 
m/s à 1,0 m/s, sopram em direção sudeste vindos do oceano. De acordo com teste 
de uniformidade de Watson, descrito posteriormente, não houve sazonalidade da 
velocidade do vento e da velocidade máxima do vento no período de estudo (p > 
0,05). O comprimento do dia varia de 10,72 horas/dia em junho a 13,55 horas/dia em 
dezembro, calculado por meio do Sunrise/Sunset Calculator do National Oceanic 
and Atmospheric Administration (NOAA) na latitude 23º, sendo que os dias mais 
longos ocorrem na estação úmida e os mais curtos na estação menos úmida. A 
maior precipitação média e o maior comprimento do dia ocorrem no início da 
estação úmida, enquanto o pico de temperatura média ocorre no final (Figura 1). As 
variáveis climáticas mensais temperatura (°C) e precipitação (mm) foram obtidas do 
CIIAGRO, velocidade do vento (m/s) e velocidade máxima do vento (m/s) foram 
obtidas do Sistema Integrado de Dados Ambientais (SINDA) da Plataforma de 
Coleta de Dados do Parque Estadual da Serra do Mar no Núcleo Picinguaba, e o 
comprimento do dia (horas/dia) junto ao NOAA. 
Os dados utilizados neste estudo foram previamente coletados por 
Martins (2011) em duas parcelas permanentes não-contíguas, de 1 ha cada, 
instaladas na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas do Núcleo Picinguaba, no 
PESM em Ubatuba-SP. As parcelas foram instaladas em 2006-2007 pela equipe do 
Projeto Temático “Gradiente Funcional” (Processo Biota/FAPESP 03/12595-7) e são 
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denominadas de parcelas B e E. As duas apresentam composição e estrutura da 
comunidade semelhantes, com maior riqueza de espécies das famílias Myrtaceae e 
Rubiaceae (Joly et al. 2012).  
Espécies estudadas 
Neste estudo foram avaliadas três espécies arbóreas ornitocóricas: 
Faramea picinguabae M. Gomes (Rubiaceae), Mollinedia schottiana (Spreng.) 
Perkins (Monimiaceae) e Pourouma guianensis Aubl. (Urticaceae). Faramea 
picinguabae é uma arvoreta geralmente com menos de 10 m de altura. É uma das 
espécies mais abundantes da Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas do Núcleo 
Picinguaba, apesar de ter sido pouco amostrada pela equipe do Projeto Temático 
por raramente atingir perímetro a altura do peito maior ou igual a 15 cm (critério de 
inclusão utilizado, Gressler 2010). A espécie é homóica, ou seja, possui órgãos 
sexuais masculinos e femininos na mesma flor (sensu Cruden & Lloyd 1995). As 
folhas são nitidamente maiores no período de frutificação quando comparadas com 
o período de floração (Gomes 2003). Mollinedia schottiana é uma árvore que 
normalmente não ultrapassa os 10 m de altura e compõe o sub-dossel florestal. É 
uma das mais abundantes na Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas do Núcleo 
Picinguaba (Campos et al. 2011, Joly et al. 2012). É dióica (sensu Cruden & Lloyd 
1995), ou seja, o mesmo indivíduo apresenta flores apenas masculinas ou 
femininas. Pourouma guianensis é uma árvore heliófila (van der Meer et al. 1998, 
Kobe 1999, Rijkers et al. 2000 para outras espécies do gênero) e emergente, 
atingindo aproximadamente 20 m de altura na área de estudo (Pedroni 2001, 
Gressler 2010, Martins 2011). A espécie é dióica (sensu Cruden & Lloyd 1995) e 
poucos indivíduos grandes ocorrem nas parcelas B e E (Joly et al. 2012). As três 
espécies reproduzem-se todos os anos (Martins 2011). 
Amostragem dos indivíduos 
Foram amostrados os estádios ontogenéticos plântula, jovem, imaturo e 
adulto pertencentes as três espécies estudadas nas duas parcelas. Foi medido o 
diâmetro na altura do solo (DAS) e a altura de todos os indivíduos (Martins 2011). A 
parcela B foi amostrada entre dezembro de 2007 e julho de 2008, e a parcela E, 
entre abril e outubro de 2007.  
Fenologia e investimento na reprodução 
A fenologia reprodutiva das três espécies foi observada mensalmente 
entre outubro de 2008 e setembro de 2009. Foram monitorados indivíduos com 
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altura igual ou maior a 0,64 m para F. picinguabae, 2,5 m para M. schottiana e 5 m 
para P. guianensis (Tabela 1). Essas alturas são iguais ou superiores à do menor 
indivíduo reprodutivo observado para cada espécie durante a amostragem dos 
indivíduos realizada previamente. As fenofases reprodutivas observadas foram: 
botão – período anterior à abertura floral; antese – presença de flores já abertas; 
frutos imaturos – início da formação de frutos e frutos jovens; e frutos maduros – 
presença de frutos prontos para serem dispersos (Morellato et al. 1989). O índice de 
intensidade de Fournier foi utilizado para estimar a intensidade das fenofases 
reprodutivas de botão, antese, fruto imaturo e fruto maduro de cada indivíduo das 
populações. Em cada mês de observação, a intensidade de cada fenofase foi 
classificada em cinco categorias (0 a 4) com 25% de intervalo em cada uma, sendo 
0 ausência de flores ou frutos e 4 a fenofase abrangendo de 76-100% da copa 
(Fournier 1974). O índice de Fournier não foi calculado para P. guianensis devido à 
obstrução de suas copas por copas de outras espécies, que impossibilitaram a 
observação da fenologia. Portanto, não há medidas quantitativas para as fenofases 
dessa espécie. Porém, foi possível qualificar as fenofases antese, fruto imaturo e 
fruto maduro a partir da observação de ramos com estruturas reprodutivas que 
caíram das plantas parentais. Não foram encontrados botões de P. guianensis nas 
parcelas estudadas, provavelmente porque as plantas retêm os ramos reprodutivos 
até a produção de flores e de frutos pelos indivíduos femininos (Martins, 
comunicação pessoal). 
Para o cálculo estimado da quantidade de botões, antese, frutos imaturos 
e frutos maduros produzidos por cada adulto de F. picinguabae e M. schottiana, 
multiplicamos a intensidade máxima de cada fenofase observada durante os meses 
de estudo pelo volume da copa da planta. Calculamos o volume da copa a partir das 
seguintes medidas coletadas ao final das observações fenológicas: altura total do 
indivíduo, altura de fuste, maior raio da copa (raio 1) e raio perpendicular a ele (raio 
2), segundo a fórmula de volume elipsoide: v = 4/3πabc, onde a = raio 1; b = raio 2 e 
c = [(altura total – altura de fuste)/2].  
Análise dos dados 
Utilizamos a análise estatística circular para avaliar a duração, sincronia e 
sazonalidade da frequência e intensidade de cada fenofase reprodutiva das três 
espécies. Para o cálculo dos parâmetros utilizados nas análises circulares, 
utilizamos o número de indivíduos e a soma dos valores do índice de Fournier em 
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determinada fenofase por mês. Os parâmetros utilizados foram: ângulo médio (ā), 
que indica o mês com tendência central da fenofase; comprimento do vetor médio 
(r), que representa a concentração de cada fenofase; e desvio padrão circular a 
partir de ā das fenofases em cada população. Para o cálculo destes parâmetros, os 
meses foram convertidos em ângulos a intervalos regulares de 30º, sendo janeiro 0º 
e dezembro, 330º. Inicialmente, testamos a normalidade dos dados com o teste de 
Qui-Quadrado (χ²), cuja hipótese nula é a distribuição normal dos dados ao redor do 
círculo (Zar 2010). Como a maior parte das amostras apresentou distribuição não 
paramétrica, analisamos os dados por meio do teste de uniformidade de Watson 
(U²). Esse teste pode ser aplicado para dados com uma amostra e é recomendado 
quando a amostra populacional não é unimodal para testar a sazonalidade dos 
dados (Zar 2010). As análises foram realizadas agrupando-se as parcelas B e E 
para as três espécies estudadas e também os indivíduos masculinos e femininos 
das espécies dióicas M. schottiana e P. guianensis. Analisamos os sexos 
conjuntamente devido ao baixo número de indivíduos para o cálculo dos sexos 
separados (Tabela 1). Calculamos os parâmetros de estatística circular e 
construímos histogramas no software Oriana 4 (Kovach 2011), e utilizamos o pacote 
Circular (Agostinelli & Lund 2013) do Ambiente Estatístico R (R Core Team 2014) 
para a realização dos testes de normalidade e uniformidade circular. 
Para analisarmos a influência de variáveis ambientais na sazonalidade 
fenológica reprodutiva das espécies estudadas, utilizamos modelos lineares 
generalizados (MLGs). As variáveis resposta foram as frequências mensais de 
indivíduos nas fenofases de botão, antese, fruto imaturo e fruto maduro. As variáveis 
preditoras precipitação, temperatura e comprimento do dia, obtidas mensalmente 
para o mesmo período de monitoramento da fenologia, foram analisadas 
conjuntamente. Como as espécies da família Urticaceae, a qual pertence P. 
guianensis, apresentam polinização pelo vento (Gaglioti 2010), também incluímos as 
variáveis velocidade do vento e velocidade máxima do vento na análise da 
sazonalidade da floração dessa espécie e calculamos U² para cada variável. Para 
determinarmos se as variáveis preditoras apresentavam multicolinearidade, 
utilizamos o fator de inflação de variância (VIF) calculado no pacote MASS 
(Venables & Ripley 2002) do Ambiente Estatístico R (R Core Team 2014). Como 
nossos dados apresentaram heterogeneidade de variâncias, analisamos as variáveis 
preditoras em um modelo de regressão de Poisson. Quando detectada 
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sobredispersão, corrigimos os erros padrões por meio do modelo quasi-MLG (z), 
onde a variância é dada pelo parâmetro de dispersão multiplicado pela média (Zuur 
et al. 2009). Essas análises foram realizadas com o pacote Stats no Ambiente 
Estatístico R (R Core Team 2014). 
Por último, usamos modelos de regressão linear simples para analisar a 
relação entre o DAS (medida de tamanho) dos indivíduos e a produção total 
estimada de botões, antese, frutos imaturos e frutos maduros de F. picinguabae e M. 
schottiana. Para essa análise, avaliamos a produção das fenofases de M. schottiana 
analisando os indivíduos masculinos e femininos separadamente, mas somando o 
número de plantas de cada sexo amostradas nas parcelas B e E devido ao baixo 
número de adultos em cada parcela. Por causa do baixo número de indivíduos 
femininos de M. schottiana observadas em antese (n = 3), não fizemos a análise 
entre produção de antese e DAS para essa espécie. As análises de regressão linear 
simples foram feitas no pacote Stats do Ambiente Estatístico R (R Core Team 2014). 
 
Resultados 
Houve coincidência entre o número de indivíduos apresentando 
determinada fenofase e a intensidade mensal da mesma fenofase ao longo de um 
ano de estudo (Figura 2). Em F. picinguabae, as fenofases reprodutivas foram 
observadas em todos os meses do ano, com exceção da antese que ocorreu apenas 
nos meses de fevereiro e agosto. Os picos de produção de botões e antese 
ocorreram em fevereiro, o pico de frutos imaturos em maio e o pico de frutos 
maduros em julho (Figura 2). Em M. schottiana, observamos a sucessão entre 
períodos de maior frequência das fenofases reprodutivas. O pico da produção de 
botões ocorreu entre outubro e novembro, de antese em novembro, de frutos 
imaturos em fevereiro, e frutos maduros entre junho e julho (Figura 2). Em P. 
guianensis, a antese esteve presente em todos os meses do ano, com pico entre 
dezembro e janeiro. O pico de produção de frutos imaturos ocorreu em janeiro e o 
pico dos frutos maduros entre fevereiro e março (Figura 2). 
A floração de F. picinguabae apresentou sazonalidade e coincidiu com o 
final da estação úmida (Figura 2, Tabela 2). A floração de M. schottiana foi sazonal e 
coincidiu com o início da estação úmida (Figura 2, Tabela 2). A produção de frutos 
imaturos de ambas espécies foi sazonal (Tabela 2). A de F. picinguabae ocorreu 
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durante a estação menos úmida e a de M. schottiana, no final da estação úmida e 
início da estação menos úmida (Figura 2). A produção de frutos maduros de F. 
picinguabae e M. schottiana ocorreu de forma assazonal (Tabela 2). Em 
contrapartida, em P. guianensis a antese ocorreu de forma assazonal e a frutificação 
sazonal, com a presença de frutos imaturos e maduros no final da estação úmida 
(Figuras 2, Tabela 2). Os frutos dessa espécie foram observados somente na 
parcela B, já que não havia adultos femininos na parcela E (Tabela 2). 
 Os frutos imaturos de F. picinguabae apresentaram relação positiva com 
a temperatura (b = 0,16; z = 2,98; p = 0,003) e negativa com o comprimento do dia 
(b = -0,59; z = -4,21; p < 0,0001). A antese de M. schottiana apresentou relação 
positiva com a precipitação (b = 0,019; t = 13,22; p < 0,0001) e comprimento do dia 
(b = 36,34; t = 65,71; p < 0,0001), e negativa com a temperatura (b = -12,35; t = - 
21,52; p < 0,0001). Os frutos maduros de P. guianensis estiveram relacionados 
positivamente com a temperatura (b = 0,68; z = 2,13; p = 0,0327). 
Encontramos relação positiva entre o tamanho dos indivíduos e a 
produção das fenofases de botão, antese, fruto imaturo e fruto maduro de F. 
picinguabae (Tabela 3). Já o tamanho dos indivíduos de M. schottiana apresentou 
relação positiva apenas com a produção de botões e frutos imaturos por indivíduos 
femininos (Tabela 3). 
 
Discussão 
Neste estudo, mostramos que espécies arbóreas tropicais simpátricas 
podem apresentar diferentes aspectos fenológicos, contrastando seus períodos de 
floração e frutificação. A diferença na sazonalidade da floração e frutificação das 
espécies observadas neste estudo pode ser um dos fatores que mantêm a alta 
biodiversidade em florestas tropicais por meio do estabelecimento de interações com 
polinizadores e dispersores, contribuindo com a manutenção destes (van Schaik et 
al. 1993, Garcia et al. 2014). A sazonalidade dos eventos reprodutivos foi 
influenciada pelo clima e a intensidade das fenofases reprodutivas pelo tamanho dos 
indivíduos. A resposta fenológica das plantas quanto a frequência ou intensidade 
pode ser causada pela associação de diferentes fatores (Fenner 1998), incluindo os 
fatores climáticos, que são os principais direcionadores das fenofases (Bendix et al. 
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2006), e os fatores intrínsecos, aqui referente ao tamanho dos indivíduos (Otárola et 
al. 2013). 
Na estação úmida, observamos diferenças climáticas entre o início e fim 
desse período que condicionaram a fenologia reprodutiva das espécies estudadas. 
Dessa forma, a influência da precipitação e do comprimento do dia se diferencia da 
temperatura na fenologia. Embora fosse esperado que em florestas úmidas a água 
não fosse um fator limitante, a pequena variação na disponibilidade desse recurso 
ao longo do ano promoveu o aumento da produção de estruturas reprodutivas no 
início da estação úmida (Morellato et al. 2000).  
Ainda que a floração de F. picinguabae seja sazonal, esta não foi 
condicionada pelas variáveis climáticas estudadas, como era esperado. Isso pode 
ter ocorrido devido à baixa variação anual das variáveis analisadas no ano de estudo 
ou à influência de outras variáveis que não foram abrangidas por este estudo. Como 
exemplo, podemos citar a atividade de polinizadores (Augspurger 1981) e período 
adequado para dispersão e germinação das sementes (Bendix et al. 2006), o qual 
ocorre majoritariamente na estação chuvosa em florestas tropicais (Boulter et al. 
2006, Kessler-Rios & Kattan 2012, Marques & Oliveira 2008). 
A relação positiva entre tamanho dos indivíduos e produção de estruturas 
reprodutivas observada nas espécies havia sido demonstrada para espécies 
vegetais com diferentes formas de vida (Ollerton & Lack 1998, Otárola et al. 2013, 
Pires et al. 2014). Embora a luz seja considerada um recurso determinante na 
competição de plantas em florestas tropicais, ela é um recurso limitado abaixo do 
dossel florestal (Chazdon et al. 1996). Portanto, o tamanho dos indivíduos e a 
consequente alocação reprodutiva observada em nosso estudo pode ser resultante 
da heterogeneidade ambiental, principalmente de clareiras, com indivíduos maiores 
em locais com maior incidência de luz (Piñero et al. 1982), ou as espécies utilizam 
outros recursos em função do tamanho dos indivíduos, tais como nutrientes e água 
do solo (Schwinning & Weiner 1998). 
O sexo do indivíduo também é determinante na maneira como ele aloca 
os recursos adquiridos (Munguia-Rosas et al. 2011), como pudemos observar para a 
espécie dióica M. schottiana, na qual somente os indivíduos femininos apresentaram 
relação entre produção de estruturas reprodutivas e tamanho do indivíduo. Essa 
diferença na alocação de recursos entre os sexos pode ser explicada pela maior 
demanda energética para produção de frutos por indivíduos femininos 
34 
(Queenborough et al. 2007), de forma que o tamanho seja condicionante na 
alocação reprodutiva. Já os indivíduos masculinos, que demandam poucos recursos 
para a produção de pólen (Moore & Pannell 2011), são capazes de crescer mais e 
de produzir mais flores que os indivíduos femininos (Otárola et al. 2013). Diferenças 
na alocação de recursos entre sexos são conhecidas (Thomas 1996, Campbell 
2000), mas precisam ser investigadas com mais profundidade no nosso sistema de 
estudo, já que o número de adultos de M. schottiana dentro das parcelas foi baixo. 
Como o tamanho dos indivíduos tem um componente genético (Thomas 
2011), plantas maiores que têm maior sucesso reprodutivo podem estar passando a 
característica de grande tamanho para seus descendentes, o que levaria a uma 
produção de estruturas reprodutivas cada vez maior ao longo de gerações. Porém, 
processos ecológicos, principalmente os relacionados à mortalidade dependente de 
densidade, podem atuar em um sentido contrário, anulando o efeito da maior 
produção de descendentes pelos indivíduos grandes. Isso ocorreria devido à maior 
mortalidade em locais com alta densidade de sementes e plantas por competição 
intraespecífica (Wright 2002, Lin et al. 2012) e ataque de inimigos naturais (i.e. 
efeitos Janzen-Connell; Janzen 1970, Connell 1971). Como resultado, um menor 
número de descendentes produzidos pelos indivíduos grandes estabeleceria-se na 
população. Estudos futuros podem investigar se ocorre maior mortalidade na 
progênie de plantas grandes em relação a indivíduos menores. 
A variação da fenologia entre espécies vegetais é muitas vezes 
determinada pela sazonalidade climática (Borchert et al. 2004, Bendix et al. 2006). 
Em nosso estudo, mesmo períodos considerados quentes e úmidos apresentaram 
oscilações que influenciaram a fenologia reprodutiva das espécies. Demonstramos 
também que variações intraespecíficas de tamanho em espécies arbóreas são 
capazes de influenciar a produção de estruturas reprodutivas. O tamanho dos 
indivíduos, além de apresentar relação com a intensidade fenológica, pode ser 
capaz de influenciar processos que ocorrem após a reprodução (Jones & Comita 
2010). Além disso, a existência dessa relação com espécies de diferentes hábitos de 
vida (Ollerton & Lack 1998, Otárola et al. 2013) sugere que essas variações 
intraespecíficas têm importantes consequências evolutivas e ecológicas que ainda 
precisam ser testadas. 
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Tabela 1. Número de adultos pertencentes a três espécies arbóreas amostradas em 2 ha de 
Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas, Ubatuba-SP. 
Parcela/Sistema 
reprodutivo 
Faramea picinguabae   Mollinedia schottiana   Pourouma guianensis  
Monóica  Dióica  Dióica 
 
 
  Masculino Feminino   Masculino Feminino 
B 19   6 5   3 3 
E 16   8 3   3 0 
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Tabela 2. Resultados do teste de uniformidade de Watson (U²) 
para as fenofases reprodutivas de três espécies arbóreas 
amostradas em duas parcelas (B e E) instaladas na Floresta 
Ombrófila Densa de Terras Baixas, Ubatuba-SP. Valores em 
negrito indicam p < 0,05. 
Espécie Fenofase Watson test (U²) 
Faramea 
picinguabae 
Botão 1,183 
Antese 0,685 
Fruto imaturo 0,204 
Fruto maduro 0,134 
Mollinedia 
schottiana 
Botão 1,650 
Antese 0,840 
Fruto imaturo 0,133 
Fruto maduro 0,080 
Pourouma 
guianensis 
Botão - 
Antese 0,111 
Fruto imaturo 0,393 
Fruto maduro 0,479 
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Tabela 3. Resultados da regressão linear entre o tamanho dos indivíduos 
(diâmetro a altura do solo) e a quantidade de botões, antese, frutos imaturos e 
frutos maduros produzidos pela espécie monóica Faramea picinguabae e pela 
espécie dióica Mollinedia schottiana amostrados em 2 ha de Floresta Ombrófila 
Densa de Terras Baixas, Ubatuba-SP. 
Faramea picinguabae 
Fenofase b R² p 
Botão 2,78 0,69 < 0,001 
Antese 4,96 0,21 0,0015 
Fruto imaturo 2,78 0,67 < 0,001 
Fruto maduro 9,09 0,50 < 0,001 
Mollinedia schottiana 
Fenofase/Sexo 
Feminino  Masculino 
b R² p   b R² p 
Botão 2,01 0.801 < 0,001   0,07 0.0813 0,35 
Antese - - -  0,97 0.0199 0,79 
Fruto imaturo 2,10 0.767 < 0,001  - - - 
Fruto maduro 0,06 0.0008 0,96   - - - 
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Figura 1. Distribuição anual do comprimento do dia na latitude 23º (A), 
de acordo com a National Oceanic and Atmospheric Administration, e a 
temperatura média mensal e precipitação mensal em Ubatuba-SP com 
dados do Centro Integrado de Informações Agrometeorológicas (B). 
 
A 
B 
46 
 
 
Faramea picinguabae 
    
   ā=57º±75º  r=0,43  N=100 ā=45º±70º  r=0,48  N=19 ā=137º±100º  r= 0,22  N=191 ā=199º±92º  r= 0,27  N=60 
Mollinedia schottiana 
    
   ā=298º±18º  r=0,95  N=28 ā=320º±8º  r=0,99  N=11 ā=50º±69º  r=0,49  N=33 ā=183º±62º r=0,56  N=30 
Pourouma guianensis 
   
ā=4º±104º  r=0,19  N=43 ā=14º±29º  r=0,88  N=8 ā=65º±38º  r=0,81  N=13 
Figura 2. Histogramas circulares da distribuição da frequência das fenofases reprodutivas 
de Faramea picinguabae, Mollinedia schottiana e Pourouma guianensis em 2 ha de 
Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas, Ubatuba-SP.   
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CAPÍTULO 2 
A maior produção de frutos aumenta a agregação de populações de duas 
espécies arbóreas tropicais 
Resumo: O objetivo deste estudo foi investigar a influência da produção de frutos na 
estrutura espacial das espécies arbóreas Faramea picinguabae (Rubiaceae) e 
Mollinedia schottiana (Monimiaceae) em floresta atlântica no sudeste do Brasil. 
Utilizamos dados de fenologia reprodutiva coletada em intervalos mensais por um 
ano e estrutura ontogenética e espacial. Estimamos a produção de frutos maduros 
por meio da relação de intensidade e tamanho da copa dos indivíduos. 
Determinamos o padrão espacial de cada estádio ontogenético e a relação espacial 
entre estádios subsequentes dentro da zona de influência de cada adulto. 
Analisamos se indivíduos que produzem mais frutos contribuem para uma maior 
densidade de indivíduos de cada estádio ontogenético. As espécies apresentaram 
plântulas e jovens agregados nas primeiras classes de distância e regularmente 
distribuídos nas escalas espaciais maiores. Os indivíduos imaturos ocorreram de 
forma aleatória. Os jovens de M. schottiana ocorreram associados às plântulas nas 
primeiras classes de distância e tornaram-se dissociados nas escalas espaciais 
maiores. Os indivíduos imaturos distribuíram-se independentemente dos jovens em 
todas as classes de distância dentro de todas as zonas de influência dos adultos. 
Encontramos relação positiva entre a produção de frutos total estimada e a 
agregação de indivíduos jovens e imaturos de F. picinguabae em pequenas e 
grandes distâncias entre si. Porém a densidade de coespecíficos diminuiu com o 
recrutamento para os próximos estádios. Isso sugere que ocorre mortalidade 
dependente de densidade nas espécies estudadas, mas esta não desfaz os 
agrupamentos de indivíduos devido ao efeito numérico da maior densidade de 
sementes.  
Palavras-chave: função de correlação entre pares, floresta atlântica, modelo 
Janzen-Connell, modelo de recrutamento de Hubbell, dependência de densidade. 
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Introdução 
Os processos ecológicos que mantêm a diversidade de espécies em 
ambientes naturais são uma questão central em ecologia de comunidades (He et al. 
1996). Tais processos podem deixar uma “assinatura” espacial na distribuição das 
plantas, a qual seria detectada por meio do mapeamento dos indivíduos (Hubbell 
2001, Weigand et al. 2007). Assim, uma das abordagens que têm sido empregadas 
para investigar processos ecológicos utiliza técnicas que avaliam a estrutura 
espacial das populações vegetais (Getzin et al. 2006, Brown et al. 2013, Yan et al. 
2015). Conhecendo-se os processos que influenciam a distribuição dos indivíduos, é 
possível inferir quais mecanismos mais contribuem para a coexistência das espécies 
em uma comunidade (He et al. 1996). 
Estudos prévios indicam que a estrutura espacial das populações de 
espécies arbóreas em escalas espaciais pequenas, i.e. < 50 m, é influenciada por 
distância de dispersão das sementes, número de fonte de sementes, densidade da 
madeira e fatores pós-dispersão (e.g., Nathan & Muller-Landau 2000, Bleher et al. 
2002, Seidler and Plotkin 2006, Murrell 2009, Flügge et al. 2012). Quanto menor o 
espalhamento das sementes no ambiente, mais agregada é a população (Condit et 
al. 2000, Bleher et al. 2002, Seidler & Plotkin 2006, Thomson et al. 2011). 
Populações com um menor número de fontes de sementes também tendem a ser 
mais agregadas devido à dispersão local, predominante em florestas tropicais 
(Hubbell 1979, Condit et al. 2000, Bleher et al. 2002, Flügge et al. 2012). Já a 
densidade da madeira pode ter dois efeitos sobre a estrutura espacial. Réjou-
Méchain et al. (2011) sugeriram que populações de espécies com baixa densidade 
da madeira seriam mais agregadas devido ao rápido crescimento dos indivíduos e à 
ocupação de clareiras (Muller-Landau 2004, Nascimento et al. 2005, Chave et al. 
2009). Porém, Flügge et al. (2012) propuseram o contrário: como espécies com alta 
densidade da madeira crescem devagar (Muller-Landau 2004, Chave et al. 2009), 
suas populações têm poucas fontes de sementes (Condit et al. 1998), e, assim, 
seriam mais agregadas do que populações de espécies com baixa densidade da 
madeira (Flügge et al. 2012). Por último, fatores pós-dispersão também podem ter 
dois efeitos alternativos sobre a estrutura espacial. A filtragem ambiental leva à 
maior agregação da população ao longo da ontogenia, enquanto a mortalidade 
dependente de densidade resulta em um decréscimo da agregação (Murrell 2009). 
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Outro fator, ainda não estudado, que pode resultar em maior agregação 
das populações é a produção de sementes pelos adultos. Adultos que produzem 
mais frutos potencialmente aumentam a densidade de sementes e de novos 
indivíduos em suas proximidades e, assim, podem levar a uma maior agregação da 
população como um todo. No entanto, a influência da maior produção de frutos na 
agregação das populações só deve ocorrer se os padrões de mortalidade não 
anularem os efeitos do maior investimento reprodutivo. Os principais modelos que 
consideram o padrão de mortalidade e o resultante padrão de recrutamento dos 
novos indivíduos são o Janzen-Connell e o de Hubbell (1980). 
Janzen (1970), Connell (1971) e Hubbell (1980) propuseram a ocorrência 
de mortalidade dependente de densidade, de forma que a alta densidade de 
sementes próximo aos adultos as tornariam mais suscetíveis à predação e ao 
ataque de patógenos, o que elevaria a mortalidade nesses locais. Para Janzen 
(1970) e Connell (1971), a mortalidade dependente de densidade causaria a morte 
de grande parte dos indivíduos próximo aos adultos parentais e, portanto, a 
sobrevivência das sementes e o maior recrutamento dos novos indivíduos 
ocorreriam a uma certa distância do adulto. Como consequência, as populações 
deveriam apresentar redução da agregação ao longo da ontogenia e estádios 
ontogenéticos subsequentes deveriam ser espacialmente dissociados (Rey & 
Alcántara 2000). Para populações cujo padrão de recrutamento é explicado pelo 
modelo Janzen-Connell, a maior deposição de sementes embaixo de adultos que 
investem muito em reprodução não se refletiria em maior agregação dos novos 
indivíduos devido à intensa mortalidade dependente de densidade próxima às 
plantas parentais (Fricke et al. 2014). 
Em contrapartida, Hubbell (1980) sugeriu que, apesar da mortalidade 
dependente de densidade próximo às plantas parentais, a altíssima quantidade de 
sementes depositadas nesses locais resultaria no recrutamento de novos indivíduos 
perto dos adultos devido a um efeito numérico. De acordo com esse modelo, não 
necessariamente há redução da agregação da população ao longo da ontogenia e, 
caso ela ocorra, não é tão intensa quanto no modelo Janzen-Connell. Além disso, a 
relação espacial entre estádios ontogenéticos subsequentes tende a ser positiva 
(García 2001). Assim, podemos supor que, quando o recrutamento dos novos 
indivíduos adequa-se ao modelo de Hubbell (1980), adultos que produzem mais 
frutos devem contribuir para uma maior agregação da população. 
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O objetivo do presente estudo é determinar a influência da produção de 
frutos no padrão espacial de populações de duas espécies arbóreas tropicais. Para 
isso, utilizamos modelos espacialmente explícitos e perguntamos: (1) Indivíduos que 
produzem mais frutos contribuem para uma maior agregação das plântulas e dos 
outros estádios ontogenéticos? (2) Há alteração no grau de agregação de estádios 
subsequentes? (3) Como é a relação espacial entre esses estádios? Se o modelo 
Janzen-Connell explicar melhor o recrutamento dos novos indivíduos das espécies 
estudadas, esperamos que a agregação de plântulas e de outros estádios 
ontogenéticos não se altere em função da produção de frutos pelos adultos por 
causa da mortalidade dependente de densidade. Também esperamos que ocorra 
redução no grau de agregação de estádios subsequentes e que os estádios não 
ocorram associados. Por outro lado, se o modelo de recrutamento de Hubbell 
explicar melhor o padrão de recrutamento das espécies estudadas, a agregação de 
plântulas e de outros estádios ontogenéticos deve ser maior nas proximidades de 
adultos que produzem muitos frutos quando comparada à agregação na vizinhança 
de adultos que produzem poucos frutos. Além disso, o grau de agregação de 
estádios subsequentes não deve apresentar grande redução e deve ocorrer 
associação espacial entre os estádios. 
 
Material e métodos 
Área de estudo 
O presente estudo foi realizado numa área de floresta atlântica dentro do 
Parque Estadual da Serra do Mar (PESM, 23°34’ - 23°17’ S e 45°02’ - 45°11’ W). As 
áreas amostradas estão localizadas no Núcleo Administrativo Picinguaba do PESM, 
que ocorre no litoral norte do estado de São Paulo, sudeste do Brasil, em 
fitofisionomias da Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas (30-90 m de altitude, 
Joly et al. 2012). O clima é tropical chuvoso, com variação das temperaturas médias 
entre 18,4ºC e 25,5ºC, e precipitação média de 11 mm a 376 mm (EMBRAPA, 
2003). Esta floresta ocorre em cambissolo pobre, ácido e argiloso, recentemente 
formado pela sedimentação da erosão montanhosa (Martins et al. 2015). A 
topografia é irregular, com a presença de formações rochosas (Joly et al. 2012) e 
afloramentos de leitos de riachos que resultam em solos mais arenosos em alguns 
locais (Campos 2008). A coleta dos dados foi realizada em duas parcelas 
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permanentes não-contíguas de 1 ha cada, instaladas em 2006-2007 pela equipe do 
Projeto Temático Gradiente Funcional (Biota/FAPESP 03/12595-7) e chamadas de 
parcelas B e E, caracterizadas por Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas, 
apresentam composição e estrutura da comunidade vegetal semelhantes (Joly et al. 
2012). 
Espécies estudadas 
Neste estudo, utilizamos dados de censo e produção de frutos coletados 
por Martins (2011) para as espécies arbóreas Faramea picinguabae M. Gomes 
(Rubiaceae) e Mollinedia schottiana (Spreng.) Perkins (Monimiaceae). As duas 
espécies são ornitocóricas (Pedroni 2001) e apresentam uma alta abundância de 
indivíduos grandes e pequenos na área de estudo (Martins 2011). Não formam 
banco de plântulas (Valéria F. Martins, comunicação pessoal), sendo as plântulas 
provenientes do evento reprodutivo anterior. Faramea picinguabae é homóica 
(Gressler 2010, sensu Cruden & Lloyd 1995), ou seja, possui órgãos sexuais 
masculinos e femininos na mesma flor, e M. schottiana é dióica (Gressler 2010, 
sensu Cruden & Lloyd 1995), ou seja, o mesmo indivíduo apresenta flores apenas 
masculinas ou femininas. 
De forma geral, todos os estádios ontogenéticos das duas espécies 
apresentam padrão espacial agregado nas primeiras classes de distância dentro das 
parcelas B e E. Os estádios subsequentes ocorrem espacialmente associados nas 
primeiras classes de distância (Anexos A e B). Essa estrutura espacial sugere que a 
maioria dos indivíduos recruta próximo às plantas parentais, formando pequenos 
grupos. Assim, este estudo mostrará como a produção de frutos pelos adultos 
influencia o padrão espacial na zona de influência de cada planta parental, como 
descrito adiante. 
Amostragem dos indivíduos e classificação em estádios ontogenéticos 
Foi realizado um censo das duas espécies dentro das parcelas 
estudadas. A parcela B foi amostrada entre dezembro de 2007 e julho de 2008, e a 
E, entre abril e outubro de 2007. Todos os indivíduos tiveram sua localização 
espacial determinada e foram classificados em plântulas, jovens, imaturos e adultos. 
Em F. picinguabae não foi possível identificar estruturas embrionárias que 
caracterizam o estádio de plântula (Gatsuk et al. 1980). Por isso, o primeiro estádio 
ontogenético identificado para essa espécie foi o de jovem, caracterizado pela 
presença de um eixo com folhas opostas cruzadas. Os indivíduos imaturos foram 
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identificados com ramificação e folhas opostas dísticas, e os adultos semelhantes 
aos indivíduos imaturos, porém com a presença de flores e frutos durante o ano 
monitorado (Figura 1A). Em M. schottiana, as plântulas foram identificadas pela 
presença de um eixo com três pares de folhas opostas cruzadas e o terceiro par de 
folhas apical com margens serrilhadas. Também pela presença de um par de 
primeiras folhas abaixo do menor par de folhas. Os jovens se assemelham às 
plântulas, mas com a ausência das primeiras folhas e mais pares de folhas. Os 
indivíduos imaturos apresentam ramificação e folhas opostas dísticas bem 
espaçadas. Os adultos são similares aos imaturos, mas com a presença de flores e 
frutos durante o ano amostrado (Figura 1B). 
Fenologia e produção de frutos 
A fenologia reprodutiva das duas espécies foi observada mensalmente 
entre novembro de 2008 e outubro de 2009. Foram monitorados todos os indivíduos 
de F. picinguabae com altura igual ou maior a 0,64 m e todos os indivíduos de M. 
schottiana com altura igual ou maior a 2,5 m. Esses valores correspondem a altura 
do menor indivíduo reprodutivo de cada espécie registrada em observações 
ocasionais durante o censo populacional realizado anteriormente às observações 
fenológicas. O índice de intensidade de Fournier foi utilizado para estimar a 
intensidade da produção de frutos maduros de cada indivíduo das populações. Em 
cada mês de observação, a intensidade de cada fenofase foi classificada em cinco 
categorias (0 a 4) com 25% de intervalo em cada uma, sendo 0 ausência de frutos e 
4, a fenofase abrangendo de 76-100% da copa (Fournier 1974, Bencke & Morellato 
2002).  
Para o cálculo da quantidade de frutos total produzidos por cada 
indivíduo, multiplicamos a intensidade máxima de frutos maduros pelo volume da 
copa da planta. Calculamos o volume da copa a partir das seguintes medidas 
coletadas ao final das observações fenológicas: altura total do indivíduo, altura em 
que a copa começa, maior raio da copa (raio 1) e raio perpendicular a ele (raio 2). 
Para isso, utilizamos a fórmula de volume elipsoide: v = 4/3πabc, onde a = raio 1; b = 
raio 2 e c = [(altura total - altura em que a copa começa)/2].  
Análise dos dados 
Para determinarmos a influência da produção de frutos por cada indivíduo 
na estrutura espacial das populações, primeiro delimitamos uma zona de influência 
de cada adulto. Determinamos essa zona como sendo uma área circular de raio 
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duas vezes maior do que o raio 1 da copa e com centro na localização espacial do 
indivíduo dentro da parcela (Figura 2). Uma zona de influência duas vezes maior do 
que a copa engloba a grande maioria das sementes depositadas próximo à planta 
parental devido à dispersão local (Swamy et al. 2011), além de evitar ao máximo a 
sobreposição das copas de diferentes adultos. Para delimitarmos a zona de 
influência, marcamos pontos com coordenadas x,y correspondentes a borda da zona 
de influência, utilizando o software Adobe Illustrator CC (Adobe Systems 
Incorporated 2015). Nos casos em que houve sobreposição das zonas de influência 
de diferentes adultos, nós delimitamos uma única zona que os englobava e 
somamos a produção de frutos destes adultos. 
Determinamos o padrão espacial de cada estádio ontogenético e a 
relação espacial entre estádios subsequentes dentro de cada zona de influência. 
Isso foi feito para cada espécie separadamente, tanto na parcela B como na E. Para 
as análises espaciais, nós utilizamos a função de correlação entre pares g(r), que é 
a versão normalizada da estatística O-ring. A função de correlação entre pares é 
uma estatística de segunda ordem (baseada na distribuição de pares de pontos) que 
estima a dependência entre pontos em diferentes escalas espaciais (Wiegand & 
Moloney 2004). Para isso, ela calcula o número esperado de pontos dentro de um 
anel de raio r e largura d que tem como centro um ponto focal arbitrário, dividido pela 
intensidade λ do padrão de pontos na área de estudo. A função de correlação entre 
pares pode ser intuitivamente interpretada como uma densidade de vizinhança 
normalizada (Stoyan & Penttinen 2000). Valores de g(r) = 1 indicam que indivíduos 
estão aleatoriamente distribuídos na área de estudo na classe de distância r, 
enquanto g(r) > 1 indica agregação da população [e.g., g(r) = 3 significa que a 
densidade de vizinhança é três vezes maior do que o esperado de acordo com um 
padrão aleatório] e g(r) < 1 indica repulsão entre os indivíduos [e.g., g(r) = 0,5 
significa que a densidade de vizinhança é metade do esperado de acordo com um 
padrão aleatório]. Como essa métrica espacial descreve a característica dos pontos 
em diferentes escalas espaciais, ela detecta padrões mistos, como repulsão em 
escalas pequenas e agregação nas maiores (Wiegand & Moloney 2004). Assim, g(r) 
é considerada a estatística de segunda ordem mais informativa (Illian et al. 2008). 
Nós usamos a função de correlação entre pares univariada g11(r) para 
calcular o padrão espacial de cada estádio ontogenético. Nesta análise, todos os 
pontos são do mesmo tipo (i.e. todos os indivíduos pertencem ao mesmo estádio). 
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Comparamos os resultados de g11(r) com valores obtidos a partir do modelo nulo de 
complete spatial randomness (CSR) para verificar se o padrão espacial observado 
difere do aleatório. O CSR gera um padrão aleatório de distribuição dos pontos por 
meio da distribuição de Poisson, assumindo que todos os pontos têm a mesma 
probabilidade de ocorrer em qualquer posição na área de estudo e que a posição de 
cada ponto é independente da posição dos outros pontos (i.e. os pontos não 
interagem entre si; Wiegand & Moloney 2004). 
Para determinarmos a relação espacial entre estádios ontogenéticos 
subsequentes, utilizamos a função de correlação entre pares bivariada g12(r), na qual 
existem pontos do tipo 1 e pontos do tipo 2. Em nossas análises, os pontos do tipo 1 
correspondem ao estádio anterior e os pontos do tipo 2, ao seu estádio ontogenético 
subsequente (e.g., tipo 1 representa plântulas e tipo 2, jovens). Fixamos os pontos 
do tipo 1 e aleatorizamos os pontos do tipo 2 com o modelo nulo de CSR para 
verificar a distribuição do estádio subsequente em relação ao estádio anterior 
(Wiegand & Moloney 2004). 
Comparamos os valores calculados de g11(r) e g12(r) com os obtidos por 
meio de simulações de Monte Carlo, que constroem um envelope de confiança de 
um dado modelo nulo. Isso é necessário para determinar se o modelo nulo utilizado 
é capaz de descrever os dados e, se não for, quais atributos dos dados observados 
diferem do modelo nulo (Jacquemyn et al. 2010). Cada simulação do processo de 
pontos subjacente ao modelo nulo gera um valor da métrica espacial para diferentes 
classes de distância. Em seguida, o envelope de confiança é calculado para o α 
especificado na análise, usando alguns dos valores mais altos e mais baixos da 
métrica espacial obtidos durante as simulações. Aqui, utilizamos α = 0,05 e 199 
simulações. Assim, os limites do envelope de confiança em cada escala espacial 
foram de 2,5% e 97,5% dos valores gerados durante as simulações, incluindo o 
valor real observado (200 valores no total; Fedriani et al. 2010). Isto nos permite 
avaliar os efeitos de escala, além de ilustrar a força e a direção dos efeitos 
significativos (Jacquemyn et al. 2010). 
Todas as análises espaciais foram realizadas utilizando o software 
Programita (Wiegand & Moloney 2014), que pode ser acessado em 
www.programita.org. O cálculo analítico de g(r) e a correção de borda utilizados no 
Programita estão detalhados em Wiegand & Moloney (2014). Usamos uma 
resolução espacial de 0,5 m para estimar g(r), a qual é muito menor do que as 
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parcelas, pequena o suficiente para responder às questões colocadas e maior do 
que o erro de mapeamento dos indivíduos. 
Para determinarmos se indivíduos que produzem mais frutos contribuem 
para uma maior agregação dos estádios ontogenéticos, fizemos uma regressão 
linear simples entre produção de frutos e g11(r) dos jovens e dos imaturos de F. 
pinciguabae calculado em classes de distância com intervalo de 0,5 m dentro de 
cada zona de influência. A classe de distância máxima incluída na regressão foi 6 m, 
já que mais de cinco zonas de influência puderam ser analisadas nessa escala 
espacial e apresentaram distribuição de variâncias homogênea sem outliers. 
Incluímos as zonas de influência das duas parcelas estudadas em uma única análise 
de regressão. Não foi possível realizar essa análise para M. schottiana, pois não 
havia número suficiente de adultos femininos com plântulas, jovens e imaturos na 
zona de influência (n ≥ 3). Porém, realizamos uma inspeção visual da relação entre 
produção de frutos e g11(r) dos estádios ontogenéticos dessa espécie, considerando 
as zonas de influência das parcelas B e E em conjunto. Por último, verificamos se o 
grau de agregação se altera entre estádios ontogenéticos subsequentes. Para isso, 
comparamos visualmente g11(r) calculado para cada estádio dentro de cada zona de 
influência nas escalas espaciais mínima (0 m), intermediária (3 m para F. 
picinguabae e 2 m para M. schottiana) e máxima (6 m para F. picinguabae e 5 m 
para M. schottiana). A escala espacial máxima para M. schottiana foi determinada 
seguindo os mesmos critérios descritos para F. picinguabae. Comparamos g11(r) de 
estádios ontogenéticos subsequentes para F. picinguabae e M. schottiana 
separadamente.  
 
Resultados 
Faramea picinguabae apresentou jovens agregados nas primeiras classes 
de distância (até aproximadamente 2 m) e regularmente distribuídos nas escalas 
espaciais maiores em sete das 11 zonas de influência dos adultos (Figura 3A). Em 
duas zonas de influência, os jovens apresentaram padrão aleatório e nas outras 
duas zonas, regular. O padrão espacial dos imaturos foi aleatório em todas as 
classes de distância dentro de todas as zonas de influência (Figura 3B). 
Observamos que a densidade de indivíduos nos primeiros estádios sob a copa dos 
adultos esteve relacionada com a produção de frutos na classe de distância de 1,5 
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m e também nas maiores (entre 5 m e 6 m). Porém, os imaturos só apresentaram 
relação positiva entre 1 m e 2 m (Tabela 2).  
Em duas das três zonas de influência dos adultos, M. schottiana 
apresentou plântulas e jovens agregados até 4 m; nas escalas espaciais maiores, 
tornaram-se regularmente distribuídos (Figura 4A, B). Na terceira zona de influência, 
plântulas e jovens tiveram padrão espacial aleatório. O padrão espacial dos imaturos 
foi aleatório em todas as classes de distância dentro da única zona de influência que 
continha indivíduos nesse estádio (Figura 4C). Ocorreu uma tendência de plântulas 
e jovens apresentarem maior densidade de vizinhança nas proximidades de adultos 
que produzem mais frutos (Figura 5). 
Na maior parte das zonas de influência dos adultos de F. picinguabae, a 
densidade de vizinhança dos jovens foi maior do que dos imaturos nas menores 
classes de distância. Porém, o padrão inverteu-se nas escalas espaciais maiores 
(Figura 6). Os indivíduos imaturos de F. picinguabae apresentaram distribuição 
independente dos jovens em todas as classes de distância dentro de todas as zonas 
de influência (Figura 7). 
Mollinedia schottiana não apresentou um padrão claro na alteração da 
densidade de vizinhança entre plântulas e jovens em todas as classes de distância, 
e a densidade de vizinhança diminuiu entre jovens e imaturos em todas as escalas 
espaciais dentro das zonas de influência (Figura 6). Os jovens de M. schottiana 
estiveram associados às plântulas nas primeiras classes de distância e tornaram-se 
dissociados nas escalas espaciais maiores (Figura 8). Os imaturos apresentaram 
distribuição independente dos jovens em todas as classes de distância dentro de 
todas as zonas de influência. 
 
Discussão 
No presente estudo, detectamos influência positiva da produção de frutos 
no padrão espacial da população de uma das espécies arbóreas tropicais 
analisadas. Indivíduos de F. picinguabae que produziram mais frutos apresentaram 
jovens com maior densidade de vizinhança nas classes de distância de 1,5 m, onde 
são agregados provavelmente devido à limitação de dispersão, e entre 5 m e 6 m, 
onde apresentam distribuição regular. Nas classes de distância menores, essa 
relação positiva manteve-se para os indivíduos imaturos, que se distribuíram 
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aleatoriamente dentro das zonas de influência dos adultos. Isso indica que a maior 
produção de frutos aumenta a densidade de vizinhança dos estádios ontogenéticos 
independentemente deles serem agregados, contribuindo para o padrão espacial 
das populações nas proximidades dos adultos. Mollinedia schottiana apresentou um 
padrão semelhante ao descrito para F. picinguabae, mas os resultados para essa 
espécie devem ser interpretados com cautela devido ao número muito baixo de 
indivíduos encontrados na área de estudo. 
Um dos fatores que resultam na maior produção de frutos pelas plantas é 
o tamanho dos indivíduos. Plantas maiores têm acesso a mais recursos que podem 
ser investidos na reprodução em comparação a indivíduos menores (Muller-Landau 
et al. 2006). A relação positiva entre tamanho do indivíduo e produção de frutos já foi 
demonstrada para algumas espécies (Ollerton & Lack 1998, Otárola et al. 2013), 
incluindo F. picinguabae (resultados do Capítulo 1). Portanto, indivíduos maiores 
produzem mais frutos, o que aumenta a densidade de vizinhança de jovens e 
imaturos (veja Jones & Comita 2010). Potencialmente, isso resulta em maior 
agregação da população como um todo. Dessa forma, populações com alta 
proporção de indivíduos grandes tendem a ser mais agregadas do que populações 
com muitos adultos pequenos. Se plantas maiores estiverem passando a 
característica de maior tamanho para seus descendentes, é esperado que as 
populações sejam cada vez mais agregadas ao longo de gerações. 
A relação positiva entre produção de frutos e densidade de vizinhança 
indica que o recrutamento dos novos indivíduos segue o modelo de Hubbell (1980). 
Isso significa que a maior produção de frutos por alguns adultos aumenta a 
probabilidade de recrutamento próximo a eles, ou seja, a grande quantidade de 
sementes sob plantas parentais compensa a mortalidade dependente de densidade 
(Houle 1995). A redução da agregação ao longo da ontogenia é uma evidencia 
indireta da ocorrência da mortalidade dependente de densidade (Lan et al. 2012, 
Zhu et al. 2015), porém, em nosso estudo, ela não foi forte o suficiente para reduzir 
a agregação e causar a dissociação espacial entre os indivíduos como predito por 
Janzen (1970) e Connell (1971). Nas classes de distância pequenas, em que a 
densidade de vizinhança dos jovens de F. picinguabae é alta, alguns desses 
indivíduos morrem e não recrutam para imaturos, como sugerido pela redução da 
densidade de vizinhança entre esses estádios ontogenéticos. A mortalidade 
dependente de densidade também deve explicar a independência espacial entre os 
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estádios (Nguyen et al. 2015), a qual é mantida em classes de distância maiores, 
apesar da maior densidade de vizinhança dos imaturos do que dos jovens nessa 
escala espacial. A densidade de vizinhança dos imaturos pode ser maior nas 
classes de distância maiores devido ao acúmulo de indivíduos de diferentes coortes 
nesse estádio, que compreende uma grande variação de tamanho entre as plantas 
(Valéria F. Martins, dados não publicados). A redução da agregação e a ausência de 
relação espacial positiva entre estádios subsequentes são relatadas em diversos 
estudos (e.g., Nguyen et al. 2015, Lan et al. 2012, Zhu et al. 2015). Assim como F. 
picinguabae, M. schottiana apresentou redução da densidade de vizinhança e 
independência espacial entre jovens e imaturos. A falta de padrão claro na mudança 
da densidade de vizinhança entre plântulas e jovens, e a relação espacial positiva 
entre esses estádios em classes de distância pequenas provavelmente ocorrem 
devido ao baixo número de indivíduos utilizados nas análises. 
Nossos resultados mostram que a mortalidade dependente de densidade, 
apesar de diminuir a agregação e levar à ausência de relação espacial positiva entre 
estádios ontogenéticos subsequentes, não é forte o suficiente para anular a 
influência da produção de frutos no padrão espacial de uma das espécies 
estudadas, pois adultos com maior sucesso reprodutivo apresentam uma maior 
densidade de vizinhança de recrutas em suas proximidades. No entanto, como 
observamos essa relação em apenas uma das espécies, propomos que trabalhos 
futuros repliquem nosso estudo utilizando um número maior de indivíduos do que os 
utilizados aqui. Também ressaltamos que os dados do censo foram coletados antes 
das observações fenológicas. Dessa forma, estamos assumindo que a produção de 
frutos maduros não varia anualmente, embora essa variação já tenha sido 
demonstrada (Snook et al. 2005). Mesmo assim detectamos um efeito da produção 
de frutos no padrão espacial das populações. Possivelmente se os dados de censo 
forem coletados após a frutificação esse efeito possa ser um padrão geral e com 
maior intensidade. 
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Tabela 1. Número de indivíduos de Faramea picinguabae e Mollinedia schottiana em diferentes 
estádios ontogenéticos em duas parcelas de 1 ha cada (B e E) em uma Floresta Ombrófila Densa de 
Terras Baixas do sudeste do Brasil. Dados de Martins (2011). 
Estádio B   E 
Espécie Plântula Jovem Imaturo Adulto  Plântula Jovem Imaturo Adulto 
F. picinguabae - 539 231 143  - 319 196 168 
M. schottiana 1403 1690 319 82   127 463 241 84 
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Tabela 2. Regressão linear simples entre produção de frutos maduros e densidade de 
vizinhança de jovens e imaturos medida pela função de correlação entre pares univariada em 
diferentes classes de distância (g11(r)) dentro de zonas de influência de adultos de Faramea 
picinguabae em uma Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas no sudeste do Brasil. Em 
negrito, os resultados com valor de p significativo. Em asterisco, valor marginalmente 
significativo. 
Estádio   Jovem   Imaturo 
Classe 
b R² p 
 
b R² p 
de distância  
0,0 0,387 0,289 0,088  0,029 0,002 0,897 
0,5 0,317 0,194 0,175  0,096 0,121 0,357 
1,0 0,257 0,244 0,122  0,133 0,437 0,052* 
1,5 0,207 0,387 0,041  0,137 0,600 0,014 
2,0 0,142 0,286 0,090  0,170 0,561 0,020 
2,5 0,113 0,166 0,214  0,154 0,306 0,122 
3,0 0,097 0,094 0,358  0,168 0,290 0,135 
3,5 0,118 0,122 0,292  0,147 0,245 0,175 
4,0 0,104 0,086 0,381  0,103 0,111 0,381 
4,5 0,160 0,188 0,182  0,005 0,000 0,979 
5,0 0,232 0,468 0,020  0,188 0,298 0,128 
5,5 0,236 0,499 0,015  0,175 0,224 0,198 
6,0 0,220 0,553 0,009   0,118 0,084 0,449 
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Figura 1. Estádios ontogenéticos de Faramea picinguabae (A) e 
Mollinedia schottiana (B). Adultos de M. schottiana são representados 
por um indivíduo feminino frutificando. Figura modificada de Martins 
(2011). 
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Figura 2. Ilustração do padrão espacial de plântulas abaixo da copa de um adulto 
(A); e da distribuição espacial de plântulas (pontos vermelhos) na zona de 
influência delimitada pela copa de um adulto (área circular em branco) dentro de 
uma parcela de 1 ha de floresta (área preta, B). 
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Figura 3. Padrão espacial de jovens (A) e imaturos (B) caracterizado pela função de 
correlação entre pares univariada (g11(r)) dentro de uma zona de influência de adultos 
de Faramea picinguabae em uma Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas no 
sudeste do Brasil. Valores calculados de g11(r) representados por círculos sólidos, 
valores de g11(r) esperados pelo modelo nulo de CSR representados por círculos 
abertos, limites superior e inferior do envelope de confiança representados por linhas 
cinza. 
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Figura 4. Padrão espacial de plântulas (A), jovens (B) e imaturos (C) caracterizado pela função de 
correlação entre pares univariada (g11(r)) dentro de uma zona de influência de adultos de Mollinedia 
schottiana em uma Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas no sudeste do Brasil. Valores 
calculados de g11(r) representados por círculos sólidos, valores de g11(r) esperados pelo modelo nulo 
de CSR representados por círculos abertos, limites superior e inferior do envelope de confiança 
representados por linhas cinza. 
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Figura 5. Relação entre produção de frutos maduros e densidade de vizinhança de plântulas (A-C) e 
jovens (D-H) medida pela função de correlação entre pares univariada em diferentes classes de distância 
(g11(r)) dentro de zonas de influência de adultos de Mollinedia schottiana em uma Floresta Ombrófila 
Densa de Terras Baixas no sudeste do Brasil. 
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Figura 6. Densidade de vizinhança de jovens e imaturos medida pela função de correlação entre 
pares univariada (g11(r)) nas classes de distância de 0 m (A), 3 m (B) e 6 m (C) dentro de zonas 
de influência de adultos de Faramea picinguabae, e g11(r) de plântulas, jovens e imaturos nas 
classes de distância de 0 m (D), 2 m (E) e 5 m (F) dentro de zonas de influência de adultos de 
Mollinedia schottiana em uma Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas no sudeste do Brasil. 
Cada zona de influência está representada por um marcador.  
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Figura 7. Relação espacial entre jovens e imaturos de Faramea picinguabae 
caracterizada pela função de correlação entre pares bivariada (g12(r)) dentro 
de uma zona de influência de adultos em uma Floresta Ombrófila Densa de 
Terras Baixas no sudeste do Brasil. Valores calculados de g12(r) 
representados por círculos sólidos, valores de g12(r) calculados mantendo-se 
os jovens fixos e aleatorizando-se os imaturos representados por círculos 
abertos, limites superior e inferior do envelope de confiança representados 
por linhas cinza. 
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Figura 8. Relação espacial entre plântulas e jovens de Mollinedia 
schottiana caracterizada pela função de correlação entre pares bivariada 
(g12(r)) dentro de uma zona de influência de adultos em uma Floresta 
Ombrófila Densa de Terras Baixas no sudeste do Brasil. Valores 
calculados de g12(r) representados por círculos sólidos, valores de g12(r) 
calculados mantendo-se as plântulas fixas e aleatorizando-se os jovens 
representados por círculos abertos, limites superior e inferior do 
envelope de confiança representados por linhas cinza. 
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ANEXO A – Padrão espacial dos estádios ontogenéticos de Faramea picinguabae e Mollinedia 
schottiana caracterizado pela função de correlação entre pares univariada (g11(r)) em duas parcelas 
de 1 ha cada (B e E) em uma Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas no sudeste do Brasil. 
 
Espécie Parcela 
Estádio 
ontogenético 
Classe de distância 
de agregação (m) 
Classe de distância 
de regularidade (m) 
F. picinguabae 
B 
Jovem 0-23 27-50 
Imaturo 0-37 44-50 
Adulto 0-27 33-50 
E 
Jovem 0-37 42-50 
Imaturo 0-48 - 
Adulto 0-40 43-50 
M. schottiana 
B 
Plântula 0-13 - 
Jovem 0-8 13-26 
Imaturo 0-18 - 
Adulto - 17-22 
E 
Plântula 0-8 - 
Jovem 0-10 - 
Imaturo 0-27 - 
Adulto 0-8/18-23 - 
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ANEXO B – Relação espacial entre estádios ontogenéticos de Faramea picinguabae e Mollinedia 
schottiana caracterizada pela função de correlação entre pares bivariada (g12(r)) em duas parcelas de 
1 ha cada (B e E) em uma Floresta Ombrófila Densa de Terras Baixas no sudeste do Brasil. 
 
Espécie Parcela 
Estádio 
ontogenético 
Classe de distância de 
associação espacial (m) 
Classe de distância de 
dissociação espacial (m) 
F. picinguabae 
B 
Jovem-Imaturo 0-23 43-50 
Imaturo-Adulto 0-9 23-50 
Adulto-Jovem 0-24 27-50 
E 
Jovem-Imaturo 0-43 - 
Imaturo-Adulto 0-47 - 
Adulto-Jovem 0-37 48-50 
M. schottiana 
B 
Plântula-Jovem 0-9 13-26 
Jovem-Imaturo 0-13 - 
Imaturo-Adulto - - 
Adulto-Plântula 0-9/25-50 13-23 
E 
Plântula-Jovem 0-9 24-33 
Jovem-Imaturo 0-16/42-50 - 
Imaturo-Adulto 0-11/24-29/39-50 - 
Adulto-Plântula 0-6/37-50 13-23 
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CONCLUSÃO GERAL 
No presente estudo, demonstramos que espécies simpátricas podem 
apresentar diferentes padrões fenológicos reprodutivos associados a variação 
climática na estação úmida. A variação na precipitação, temperatura e comprimento 
do dia da área estudo, embora pequena, foi suficiente para afetar a fenologia das 
espécies. No entanto, fatores ambientais nem sempre favorecem a produção de 
estruturas reprodutivas (Morellato et al. 2000), como no caso do padrão assazonal 
encontrado na floração de P. guianenses, provavelmente polinizada pelo vento 
(Gaglioti 2010), e a baixa oscilação na velocidade do vento na área de estudo.  
A coincidência entre o período de floração e frutificação com a variação 
climática sazonal também coincide com o aumento da atividade de polinizadores e 
dispersores, que de acordo com alguns estudos, se concentra na estação úmida 
(Boulter et al. 2006, Kessler-Rios & Kattan 2012). Porém, é discutível se a 
coincidência entre a maior atividade dos animais com a produção de flores e frutos é 
causa ou consequência (Boulter et al. 2006). As diferentes estratégias fenológicas 
entre espécies simpátricas asseguram recursos aos animais, sobretudo nos 
períodos de escassez de alimento (van Schaik et al. 1993, Garcia et al. 2014), e 
contribuem com a manutenção destes. Isso é especialmente importante em florestas 
tropicais, onde os recursos florais e frutos de muitas espécies são consumidos por 
animais (Ollerton et al. 2011, Martins et al. 2014). 
Obtivemos indícios da alocação diferencial de recursos variando entre 
indivíduos com base na influência do tamanho dos adultos na produção de frutos 
maduros da espécie F. picinguabae (Otárola et al 2013). Como sugerido por 
Schwinning & Weiner (1998), a aquisição diferencial de recursos em função do 
tamanho dos indivíduos pode estar relacionada à variação de nutrientes e água no 
solo, e não somente à captação de luz comumente associada às espécies de dossel 
(Berntson & Wayne 2000). É interessante observar que essa relação já foi 
encontrada em espécies herbáceas e arbóreas (Ollerton & Lack 1998, Otárola et al. 
2013). Assim, embora a aquisição e alocação de recursos dependam da 
disponibilidade e da competição entre os mesmos no ambiente (Coomes & Alen 
2007), o tamanho das plantas desempenha um papel crucial no investimento em 
reprodução de espécies vegetais. 
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Também identificamos influência da produção de frutos na densidade de 
indivíduos jovens e imaturos próximo à copa dos adultos de uma das espécies 
estudadas, como seria previsto pelo modelo de recrutamento de Hubbell (1980). 
Dessa forma, podemos supor que o tamanho dos indivíduos influencia de forma 
indireta a distribuição espacial das populações, com indivíduos maiores produzindo 
mais frutos e contribuindo com mais recrutas potenciais. É interessante destacar que 
a relação inversa também já foi observada. Fedriani et al. (2015) e Jones & Comita 
(2010) demonstraram que indivíduos com adultos coespecíficos mais próximos são 
capazes de produzir mais frutos. Isso foi atribuído ao display floral resultante da 
densidade dos indivíduos reprodutivos que é capaz de aumentar a polinização e 
gerar maior produção de frutos (Jones & Comita 2010). Ambas as relações, em 
escalas evolutivas, podem contribuir com o aumento de populações mais agregadas, 
mesmo sob efeito da mortalidade dependente de densidade (Jones & Comita 2010). 
Os modelos de recrutamento são baseados em fatores de mortalidade em 
função de distância/densidade (Nathan & Casagrandi 2004). Porém, nesse contexto, 
a variação na intensidade da produção de frutos, condicionada pelo tamanho dos 
indivíduos, é uma nova variável que também influencia o padrão de recrutamento 
dos indivíduos. Assim, nossos resultados acrescentam mais um fator ao grau de 
complexidade da estrutura espacial das populações, que deve ser considerado ao 
tentarmos entender os mecanismos de coexistência que podem estar atuando nas 
comunidades. Em nosso caso, a diminuição na densidade dos indivíduos ao longo 
dos estádios sugere que ocorre mortalidade dependente de densidade nas espécies 
estudadas. No entanto, a mortalidade resultante não apaga o padrão deixado pela 
maior produção de frutos, como pudemos observar. 
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